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摘　 要: 该研究以革叶猕猴桃(Ａｃｔｉｎｉｄｉａ ｒｕｂｒｉｃａｕｌｉｓ ｖａｒ. ｃｏｒｉａｃｅａ)为研究对象ꎬ通过系统测定需冷量ꎬ结合生

理生化测定与高通量转录组测序技术ꎬ解析了其从休眠起始至解除过程中芽体内部碳水化合物代谢、内源

激素平衡及抗氧化酶系统的动态变化规律ꎮ 结果表明:(１)随着低温积累ꎬ至休眠解除阶段ꎬ芽体可溶性糖

含量明显增加(约为初始阶段的 ２ 倍)ꎬ而淀粉含量明显降低(约下降至最初水平的一半)ꎬ表明碳水化合物

代谢呈现淀粉降解与可溶性糖积累的动态转换ꎮ (２)内源激素水平呈现阶段性变化ꎬ脱落酸(ＡＢＡ)含量从

起始阶段的 ４８６.７５ μｇ􀅰Ｌ￣１显著下降至休眠解除阶段的 ２１８.４５ μｇ􀅰Ｌ￣１ꎬ赤霉素(ＧＡ)含量从 ２１４.２３ ｐｇ􀅰
ｍＬ￣１明显上升至 ６１４.７５ ｐｇ􀅰ｍＬ￣１ꎬＡＢＡ / ＧＡ 比值从 ２.２７ 降至 ０.３６ꎬ表明激素平衡向促进萌发方向转变ꎮ (３)
抗氧化酶系统(ＳＯＤ、ＰＯＤ 等)活性在低温积累 １９２ ｈ 时达到峰值ꎬ表明芽体通过增强抗氧化能力来应对低

温胁迫ꎮ (４)转录组分析鉴定出 １２ ６８５ 个差异表达基因(ＤＥＧｓ)ꎬ其中 ６ ０６７ 个基因表达上调ꎬ６ ６１８ 个基因

表达下调ꎬ富集于植物激素信号转导、淀粉与蔗糖代谢和环境应答等通路ꎬ揭示了多基因协同调控机制ꎮ 该

研究首次在系统水平上阐明了革叶猕猴桃需冷量积累的生理－转录协同调控机制ꎬ为应对气候变暖导致的

休眠障碍及育种的相关研究奠定了基础ꎮ
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　 　 果树休眠( ｄｏｒｍａｎｃｙ)是多年生木本植物在长

期进化过程中形成的适应性生理过程ꎬ对抵御冬

季低温胁迫及保障翌年春季正常萌芽、开花与结

果具有关键作用( Ｃａｍｐｏｙ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１１ꎻ Ｃｏｏｋｅ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０１２ )ꎮ 该 过 程 通 常 包 含 生 态 休 眠

(ｅｃｏｄｏｒｍａｎｃｙ)与内休眠(ｅｎｄｏｄｏｒｍａｎｃｙ)２ 个阶段ꎬ
其中内休眠的解除严格依赖于有效低温的累积ꎬ
即需冷量 ( ｃｈｉｌｌｉｎｇ ｒｅｑｕｉｒｅｍｅｎｔꎬ ＣＲ) ( Ｌｕｅｄｅｌｉｎｇꎬ
２０１２ꎻ 张磊等ꎬ２０２３)ꎮ 在落叶果树(如苹果、梨、
桃、樱桃、葡萄及落叶型猕猴桃)中ꎬ休眠伴随叶片

完全脱落与芽鳞紧密包裹等显著形态特征ꎬ芽体

需积累足够冷量方可解除内休眠 ( Ｆａｕｓｔ ｅｔ ａｌ.ꎬ
１９９７ꎻ Ｃａｍｐｏｙ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１１ꎻ 庄维兵等ꎬ ２０１２)ꎮ 冷

量不足将导致萌芽不齐、花期紊乱、坐果率下降及

果实品质劣变ꎬ严重时引发减产或绝收( Ｅｒｅｚ ＆
Ｆｉｓｈｍａｎꎬ １９９８ꎻ Ｃａｍｐｏｙ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１１ꎻ Ｌｕｅｄｅｌｉｎｇꎬ
２０１２ꎻ Ａｔｋｉｎｓｏｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１３ꎻ Ｚｈａｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２５)ꎮ
相较而言ꎬ常绿果树(如柑橘、荔枝、龙眼、橄榄及

常绿猕猴桃)冬季叶片部分存留ꎬ休眠缺乏典型形

态标志ꎬ主要表现为生长速率减缓、顶端分生组织

活性降低及芽体生理代谢调整 ( Ｃｏｏｋｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１２)ꎮ 需明确指出ꎬ常绿特性并不等同于“无休

眠”ꎬ其芽体仍经历明确的生理性内休眠状态ꎬ并

对低温信号产生特异性响应(Ａｒｏｒａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００３ꎻ
Ｂｉｅｌｅｎｂｅｒｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００８)ꎮ Ｒíｏｓ 等 ( ２０１４) 研究指

出ꎬ常绿果树的休眠调控可能涉及差异化的低温

感知机制、激素信号网络与代谢适应策略ꎮ 在气

候变暖背景下ꎬ常绿猕猴桃因其潜在的低需冷量

特性与暖冬适应能力ꎬ为猕猴桃产业应对“冷量不

足”挑战提供了重要种质资源基础 ( Ｌｕｅｄｅｌｉｎｇ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０１１ꎻ Ｚｈａｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２５)ꎮ

需冷量(ＣＲ)指解除内休眠所需的有效低温

累积量ꎬ是果树品种区域适应性评价与产业布局

的核 心 参 数 (赵 海 亮 等ꎬ ２００７ꎻ Ｃａｍｐｏｙ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１１ꎻ Ｌｕｅｄｅｌｉｎｇꎬ ２０１２ )ꎮ 传 统 需 冷 量 模 型

(ｃｈｉｌｌｉｎｇ ｈｏｕｒｓ ｍｏｄｅｌ)以累计≤７.２ ℃ 的小时数为

指标ꎮ 在猕猴桃属中ꎬＣＲ 存在明显种质差异ꎬ受
芽类型(营养芽 /花芽)、倍性水平及遗传背景等多

因素调控(杨义伶等ꎬ ２０１０ꎻ Ｗａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１７ꎻ
Ｚｈａｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１７)ꎮ 不同倍性猕猴桃材料的冷量

响应特征具有系统性差异(Ｚｈａｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１７)ꎮ 精

准测定 ＣＲ 对指导引种、品种更新、设施栽培及暖

冬年份管理具有直接应用价值ꎻ盲目引种高需冷

量品种至温暖区域ꎬ易引发萌芽障碍与产量损失

( Ｌｕｅｄｅｌｉｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１１ꎻ Ｃａｍｐｏｙ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１１ꎻ
Ｌｕｅｄｅｌｉｎｇꎬ ２０１２ꎻ 张磊等ꎬ ２０２３)ꎻ与此同时ꎬ结合
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ＩＰＣＣ 气候情景的 ＣＲ 预测ꎬ可为制定品种替换、种
植区调整、设施调控或休眠调节剂应用等适应性

策 略 提 供 科 学 依 据 ( Ｌｕｅｄｅｌｉｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１１ꎻ
Ｄａｒｂｙｓｈｉｒｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１１ꎻ Ｌｕｅｄｅｌｉｎｇꎬ ２０１２)ꎮ 全球气

候变暖导致冬季有效低温累积显著减少ꎬ已成为

温带果树产业可持续发展的严峻挑战( Ｌｕｅｄｅｌｉｎｇ
ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１１ꎻ Ｍａｓｓｏｎ￣Ｄｅｌｍｏｔｔｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２１)ꎮ 低纬

度、沿海及盆地果区的冷量亏缺趋势尤为突出ꎬ传
统主 产 区 面 临 长 期 风 险 ( 王 连 荣 等ꎬ ２００８ꎻ
Ｌｕｅｄｅｌｉｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１１ꎻ Ｌｕｅｄｅｌｉｎｇꎬ ２０１２)ꎮ 冷量不

足引发系统性生产障碍:休眠解除延迟→萌芽花

期不整齐→授粉受阻→坐果率下降→果实发育不

均→ 产 量 与 品 质 降 低 ( Ｃａｍｐｏｙ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１１ꎻ
Ａｔｋｉｎｓｏｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１３)ꎮ 同时ꎬ暖冬可能诱使芽体

提前萌动ꎬ增加倒春寒冻害风险 (梁浩ꎬ ２００７ꎻ
Ｄａｒｂｙｓｈｉｒｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１１)ꎮ 中国猕猴桃主产区(四

川、陕西、贵州、湖南等)冬季升温趋势明显ꎬ高需

冷量品种(如‘Ｈａｙｗａｒｄ’)在暖冬年份常出现萌芽

率下降与花芽分化不良(Ｗａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１７ꎻ Ｚｈａｏ
ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１７ꎻ 赖喆羽等ꎬ ２０２５)ꎬ凸显挖掘低需冷

量种 质 资 源 的 紧 迫 性 ( Ｃａｍｐｏｙ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１１ꎻ
Ｌｕｅｄｅｌｉｎｇꎬ ２０１２)ꎮ

猕猴桃属(Ａｃｔｉｎｉｄｉａ)起源于中国ꎬ物种多样性

丰富ꎬ是全球栽培品种的主要遗传来源(Ｈａｎｌｅｙꎬ
２０１８)ꎮ 商业栽培以中华猕猴桃和美味猕猴桃为

主ꎬ但在野生资源中已鉴定出具有常绿或半常绿

特性的特殊种质ꎻ其冬季叶片部分存留ꎬ芽体仍能

响应低温进入生理性休眠并在适宜条件下解除

(Ｈａｎｌｅｙꎬ ２０１８)ꎮ 常绿猕猴桃种质的产业价值在

于其潜在的低需冷量特性或增强的低温感知能

力ꎬ可 在 冷 量 有 限 环 境 下 维 持 正 常 物 候 进 程

(Ｌｕｅｄｅｌｉｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１１ꎻ Ｚｈａｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１７)ꎮ Ｒíｏｓ
等(２０１４)研究指出ꎬ常绿性状可能与休眠调控网

络、碳代谢途径及激素信号通路的适应性调整相

关ꎮ 然而ꎬ当前研究多集中于资源描述、形态分类

与初步抗逆性评价ꎬ对“休眠→需冷量→萌芽”全

过程的生理动态与分子调控机制缺乏系统解析ꎬ
尤其在需冷量积累关键阶段的基因表达谱与调控

网络方面研究匮乏ꎬ制约了该类种质向育种实践

的有效转化ꎮ 果树休眠分子机制研究在落叶果树

体 系 中 已 取 得 重 要 进 展ꎮ ＤＡＭ ( ｄｏｒｍａｎｃｙ￣
ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ ＭＡＤＳ￣ｂｏｘ)基因与 ＳＶＰ ( ｓｈｏｒｔ ｖｅｇｅｔａｔｉｖｅ
ｐｈａｓｅ)类 ＭＡＤＳ￣ｂｏｘ 基因被证实为核心调控枢纽ꎬ

通过整合植物激素信号 [脱落酸( ａｂｓｃｉｓｉｃ ａｃｉｄꎬ
ＡＢＡ)、赤霉素(ｇｉｂｂｅｒｅｌｌｉｎꎬ ＧＡ)]、表观遗传修饰、
糖代谢动态及氧化还原调控等多层级通路协同作

用(Ｃｏｏｋｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１２ꎻ Ｆａｌａｖｉｇｎａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９)ꎮ 在

苹果、梨和桃中ꎬＤＡＭ 基因表达于深休眠期(指需

冷量积累中期及芽萌发率最低的生理阶段)达峰

值ꎬ随冷量累积而下调ꎬ休眠解除伴随 ＤＡＭ 抑制、
ＧＡ 合成增强及生长相关基因激活 ( Ｆａｌａｖｉｇｎａ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０１９ꎻ 李家奎等ꎬ ２０２５ꎻ Ｚｈａｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２５)ꎮ
国内综述亦指出ꎬＤＡＭ 基因参与芽休眠的形成、维
持与解除ꎬ受激素与表观遗传因子共同调控ꎬ是分

子育种的重要靶点(张伟富等ꎬ ２０１９ꎻ 赵亚林和王

力荣ꎬ ２０２５)ꎮ 高水平研究进一步阐明ꎬ休眠解除

是 ＳＶＰ / ＤＡＭ 模块与多信号通路互作形成的动态

网络整体重构过程 ( Ｆａｌａｖｉｇｎａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９)ꎮ 然

而ꎬ上述机制主要基于落叶果树模型ꎬ常绿猕猴桃

的休眠分子特征尚未系统阐明ꎮ 现有证据表明ꎬ
其低需冷量表型可能与 ＡＢＡ / ＧＡ 比值动态、碳代

谢效率或信号感知阈值的差异相关( Ｒíｏｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１４ꎻ Ｚｈａｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２５)ꎬ但缺乏时序性多组学数

据支持ꎮ 转录组学技术已在葡萄和樱桃等果树休

眠研究中成功应用 ( Ｈｏｗｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１５ꎻ Ｚｈａｏ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０２５)ꎬ而针对常绿猕猴桃休眠进程的整合解

析仍属空白ꎮ
本研 究 以 革 叶 猕 猴 桃 ( Ａｃｔｉｎｉｄｉａ ｒｕｂｒｉｃａｕｌｉｓ

ｖａｒ. ｃｏｒｉａｃｅａ)为材料ꎬ采用需冷量动态测定、生理

生化时序分析与高通量转录组测序相结合的方

法ꎬ通过系统解析休眠进程中芽体碳水化合物代

谢、内源激素平衡、抗氧化酶活性变化及基因表达

谱特征ꎬ拟探讨以下问题:(１)革叶猕猴桃的需冷

量阈值是多少ꎬ其休眠进程中可溶性糖、淀粉含量

及 ＡＢＡ、ＧＡ 等内源激素水平如何动态变化ꎻ(２)
低温累积关键节点的转录组具体特征ꎬ哪些关键

通路(如植物激素信号转导、淀粉与蔗糖代谢)被

显著富集ꎻ ( ３) 生理指标变化与差异表达基因

(ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌｌｙ ｅｘｐｒｅｓｓｅｄ ｇｅｎｅｓꎬＤＥＧｓ) 之间是否存

在显著相关性ꎬ能否构建革叶猕猴桃低需冷量特

性的生理－转录协同调控网络ꎮ 本研究旨在阐明

革叶猕猴桃需冷量积累的分子生理基础ꎬ填补常

绿果树休眠调控机制的研究空白ꎬ为气候变暖背

景下猕猴桃产业的种质创新与精准栽培提供理论

依据与关键靶点ꎮ

２３６ 广　 西　 植　 物 ４６ 卷



１　 材料与方法

１.１ 植物材料

供试材料采自广西壮族自治区中国科学院广

西植物研究所猕猴桃种质资源圃的革叶猕猴桃ꎬ
具备常绿特性ꎬ多年生已进入结果期的雌株ꎬ统一

栽培于苗圃中ꎬ常规水肥管理ꎬ生长势一致ꎮ
在冬季猕猴桃自然落叶后ꎬ田间日平均气温

降低到连续 ３ ｄ 稳定通过 ７.２ ℃ 时开始采样ꎮ 选

择树势生长健壮、长势一致无病虫害的 １ 年生枝ꎮ
每份资源选取 ５ 根枝条ꎬ剪去枝条两端ꎬ截成 ３０ ~
４０ ｃｍ 的枝段ꎬ保存于 ４ ℃ 冰箱ꎮ 从取样开始日

起ꎬ每 ２ ｄ 从冰箱中取出枝条ꎬ剪成每段包括 ４ ~ ６
个饱满芽的小段ꎬ最终保证每份资源的总芽量为

３０~ ５０ 个ꎬ插入盛有清水(水深 ２ ~ ３ ｃｍ)的器皿

中ꎬ立即放入智能人工气候箱( ＰＱＸ￣３５０Ｄꎬ宁波东

南仪器有限公司ꎬ中国) 进行培养(温度 ２５ ℃ꎬ 光

照时间 １６ ｈꎬ黑暗 ８ ｈꎬ光强 ３ ０００ ｌｘ)ꎮ 每 ２ ｄ 换一

次水ꎬ并剪去基部 ２ ~ ３ ｍｍꎬ露出枝条基部新茬ꎮ
水培 ２０ ｄ 后统计萌芽率ꎮ 萌芽率及需冷量的统

计:萌芽标准为枝条芽顶端鳞片开裂、露绿为准ꎻ
萌芽率达到或超过 ５０％ꎬ即表示该材料已经顺利

通过休眠ꎻ试验中测定猕猴桃达到需冷量是以连

续两次处理的萌芽率均达到 ５０％或超过 ５０％为

准ꎬ需冷量和萌芽率均以前一次低温处理的为准ꎬ
后次仅作验证ꎮ
１.２ 试验方法

１.２.１ 生理生化指标测定

(１)不同低温处理条件下样品处理与采集

Ａ(田间自然低温休眠处理):利用农田气象自

动监测站(ＨＭＮＬ０８)进行自动观测和记录ꎬ在田间

日平均气温降低到连续 ３ ｄ 稳定通过 ７.２ ℃ 时开

始第一次采样ꎬ有效低温积累时间记为 ０ ｈꎻ因暖

冬原因没有足够的低温积累ꎬ即有效低温积累不

足ꎬ按照每 ８ ｄ 采集一次ꎬ直到萌芽前 ３０ ｄ 左右达

到生态休眠末期ꎻ每次采集 ２０ 个枝条ꎬ６ 个枝条用

于培养ꎬ观测芽休眠状态ꎬ剩余枝条用于生理生化

指标和分子试验观测ꎮ
Ｂ(人工模拟低温条件结合需冷量测定时样品

采集时间):一次性采集 １５０ 个枝条ꎬ把采集回来

的枝条放在 ４ ℃冰箱ꎬ做人工低温休眠处理ꎻ根据

猕猴桃的具体需冷量进行了调整ꎬ采样时间以达

到需冷量的需求为止ꎻ室内冷藏样品的取样时间

为 ０、 ９６、 １９２、 ２８８、 ３８４、 ４８０、 ５７６、 ６７２、 ７６８、 ８６４、
９６０、１ ０５６ ｈꎬ每次取出 ２０ 条ꎬ６ 个枝条用于培养ꎬ
观测芽休眠状态ꎬ剩余枝条用于生理生化指标和

分子试验观测ꎮ
(２)用于生理生化与分子试验样品材料的

采集

把用于生理生化及分子试验的枝条ꎬ在每次

采样时把混合花芽从枝条上剥出后ꎬ立即投入液

氮中冻干ꎬ保存于冷冻管ꎬ存放于 － ８０ ℃ 冰箱

(Ｔｈｅｒｍｏ Ｆｉｓｈｅｒ Ｓｃｉｅｎｔｉｆｉｃꎬ ＵＳＡ)备用ꎮ 猕猴桃的花

芽为混合芽ꎬ通常花芽比较圆而粗ꎬ而叶芽的形状

相对较为瘦长ꎬ采样时需要仔细辨别ꎮ 取不同低

温处理的猕猴桃枝条芽体组织 ０.１ ｇꎬ液氮速冻后

研磨ꎬ采用蒽酮比色法测定可溶性糖含量ꎬ以及碘

比色法测定淀粉含量ꎬ具体参照 Ｚｈａｎｇ 等(２０２０)
的方法进行ꎮ 使用植物激素 ＥＬＩＳＡ 试剂盒(上海

钰多生物科技有限公司ꎬ中国)测定 ＡＢＡ、ＧＡ、生
长素吲哚乙酸( ｉｎｄｏｌｅａｃｅｔｉｃ ａｃｉｄꎬＩＡＡ)等含量ꎬ操
作按说明书进行ꎮ 样品提取采用甲醇－水－冰乙酸

(８０ ∶ １９ ∶ １ꎬＶ / Ｖ / Ｖ)溶液ꎬ离心后取上清液进行

检测(王晓霞等ꎬ２０２０)ꎻ分别使用试剂盒(科铭生

物科技有限公司ꎬ中国)测定猕猴桃休眠过程中超

氧化物歧化酶( ｓｕｐｅｒｏｘｉｄｅ ｄｉｓｍｕｔａｓｅꎬＳＯＤ)和过氧

化物酶(ｐｅｒｏｘｉｄａｓｅꎬＰＯＤ)的活性ꎬ所有测定均设 ３
次生物学重复ꎬ数据取平均值ꎮ
１.２.２ 猕猴桃芽休眠的转录组测序与分析 　 采用

ＴＲＩｚｏｌ® 试 剂 ( Ｉｎｖｉｔｒｏｇｅｎꎬ ＵＳＡ) 提 取 混 合 芽 总

ＲＮＡꎮ 经 ＮａｎｏＤｒｏｐＴＭ ２０００ ( Ｔｈｅｒｍｏ Ｆｉｓｈｅｒ
Ｓｃｉｅｎｔｉｆｉｃꎬ ＵＳＡ ) 测 定 ＯＤ２６０ / ２８０ꎬ Ａｇｉｌｅｎｔ ２１００
Ｂｉｏａｎａｌｙｚｅｒ( Ａｇｉｌｅｎｔ Ｔｅｃｈｎｏｌｏｇｉｅｓꎬ ＵＳＡ) 检测 ＲＮＡ
完整 性 ( ＲＩＮ > ７. ０ ) 后ꎬ 构 建 ｍＲＮＡ 文 库ꎬ 于

Ｉｌｌｕｍｉｎａ ＮｏｖａＳｅｑＴＭ ６０００ 测序平台 ( Ｉｌｌｕｍｉｎａ Ｉｎｃ.ꎬ
ＵＳＡ) 进 行 双 端 测 序 ( １５０ ｂｐ )ꎮ 原 始 数 据 经

Ｔｒｉｍｍｏｍａｔｉｃ(ｖ０.３９)质控后ꎬ比对至猕猴桃参考基

因组(Ａｃｔｉｎｉｄｉａ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ ｖ３.０ꎬ Ｐｈｙｔｏｚｏｍｅ ｄａｔａｂａｓｅꎬ
ｈｔｔｐｓ: / / ｐｈｙｔｏｚｏｍｅ. ｊｇｉ. ｄｏｅ. ｇｏｖ )ꎮ 采 用 ＳｔｒｉｎｇＴｉｅ
(ｖ２. ２. １ ) 计 算 基 因 表 达 量 ＦＰＫＭ 值ꎬ ＤＥＳｅｑ２
(ｖ１.３４.０)进行差异表达分析( ｜ ｌｏｇ２Ｆｏｌｄ Ｃｈａｎｇｅ ｜ >
１ꎬ ＦＤＲ<０.０５)ꎮ ＧＯ 功能注释与 ＫＥＧＧ 通路富集

分析采用 ｃｌｕｓｔｅｒＰｒｏｆｉｌｅｒ ( ｖ４. ２. ２) Ｒ 包完成 ( Ｐ <
０.０５)ꎮ 实验流程参照李晓艳等(２０２０)的方法ꎮ
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１.３ 数据处理

采用 ＳＰＳＳ ２６. ０ 软件 ( ＩＢＭ Ｃｏｒｐ.ꎬ Ａｒｍｏｎｋꎬ
ＮＹꎬ ＵＳＡ) 对 生 理 数 据 进 行 单 因 素 方 差 分 析

(ＡＮＯＶＡ)ꎬ以及 ＬＳＤ 法进行多重比较(Ｐ<０.０５)ꎮ
图 表 使 用 Ｏｒｉｇｉｎ ２０２３ ( ＯｒｉｇｉｎＬａｂ Ｃｏｒｐｏｒａｔｉｏｎꎬ
Ｎｏｒｔｈａｍｐｔｏｎꎬ ＭＡꎬ ＵＳＡ) 及 Ｒ 语 言 ( ｖ４. ３. ０ ) 的

ｇｇｐｌｏｔ２ 包(ｖ３.４.２)绘制ꎮ

２　 结果与分析

２.１ 革叶猕猴桃需冷特性确定

由表 １ 可知ꎬ室内低温模拟处理后ꎬ革叶猕猴

桃的萌芽率随冷量增加呈快速上升趋势ꎬ５０％萌

芽率对应的需冷量为 １９２ ~ ２８８ ｈ( <７.２ ℃ )ꎬ属于

低需冷量类型ꎬ而田间自然条件下ꎬ因为暖冬ꎬ有
效冷积温不足ꎬ休眠时间延长ꎬ５０％萌芽率对应的

需冷量为 ５７６ ~ ６２４ ｈ ( <７.２ ℃ )ꎻ均明显低于主流

品种‘海沃德’ (约 １ ０００ ｈ) (Ｚｈａｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１７)ꎮ
证明该种质具有适应暖冬气候的潜力ꎮ
２.２ 休眠过程中生理代谢物质的动态变化规律

２.２.１ 碳水化合物代谢动态 　 在革叶猕猴桃的休

眠过程中ꎬ可溶性糖与淀粉含量呈现明显的阶段

性变化规律ꎮ 由图 １ 可知ꎬ在休眠起始阶段ꎬ芽体

内淀粉含量较高ꎬ而随着休眠进程的推进ꎬ淀粉逐

渐降解并转化为可溶性糖ꎬ如蔗糖和葡萄糖等ꎬ至
休眠解除阶段ꎬ可溶性糖含量约为初始阶段的 ２
倍ꎬ而淀粉含量约下降至最初水平的一半ꎮ 这种

转化模式不仅为芽体提供了必要的能量储备ꎬ还
通过糖信号调控相关基因表达ꎬ从而促进休眠解

除ꎮ 此外ꎬ可溶性糖的积累可能作为一种渗透调

节物质ꎬ增强细胞对低温胁迫的耐受性ꎬ进一步支

持了芽体在寒冷环境中的生存能力ꎮ
２.２.２ 内源激素平衡的调控作用 　 内源激素的动

态平衡在革叶猕猴桃休眠解除过程中发挥了关键

作用ꎮ 由图 ２ 和图 ３ 可知ꎬＡＢＡ、ＧＡ、ＩＡＡ 和细胞

分裂素( ｃｙｔｏｋｉｎｉｎꎬＣＴＫ) ４ 种主要激素的含量变

化ꎬ其中 ＡＢＡ 含量在休眠起始阶段最高ꎬ随后逐渐

下降ꎬ由起始期的 ４８６. ７５ μｇ􀅰Ｌ￣１ 降至解除期的

２１８.４５ μｇ􀅰Ｌ￣１ꎻ而 ＧＡ 含量则呈现相反的趋势ꎬ由
２１４.２３ ｐｇ􀅰ｍＬ￣１升至 ６１４.７５ ｐｇ􀅰ｍＬ￣１ꎬ在休眠解

除阶段达到峰值ꎮ 这种 ＡＢＡ 与 ＧＡ 的动态平衡被

认为是调控休眠解除的核心机制之一ꎬＡＢＡ / ＧＡ
比值从 ２.２７ 降至 ０.３６ꎬ比值的降低直接促进了芽

体的萌发ꎬ是休眠解除的重要标志ꎮ 此外ꎬＩＡＡ 含

量在整个休眠过程中保持相对稳定ꎬ但其与 ＡＢＡ
和 ＧＡ 的相互作用可能对激素信号转导网络产生

了重要影响ꎮ 例如ꎬＩＡＡ 可能通过调节生长素响

应因子 ＡＲＦ 的表达ꎬ间接影响 ＡＢＡ 和 ＧＡ 的信号

传递路径ꎬ从而协同调控休眠解除过程ꎮ 这与 Ａｒｃ
等(２０１３)的研究结果一致ꎬＡＢＡ 抑制萌发ꎬＧＡ 促

进萌发ꎬ二者动态平衡决定休眠状态ꎮ
２.２.３ 抗氧化系统的响应 　 抗氧化系统在革叶猕

猴桃应对低温模拟休眠过程中表现出显著的动态

响应ꎮ 本研究测定了 ＳＯＤ 和 ＰＯＤ 的活性变化ꎬ图
４ 结果显示ꎬ在休眠起始阶段ꎬＳＯＤ 和 ＰＯＤ 的活性

显著升高ꎬ在休眠结束时达到顶峰ꎬ以清除细胞内

过多的活性氧( ｒｅａｃｔｉｖｅ ｏｘｙｇｅｎ ｓｐｅｃｉｅｓꎬＲＯＳ)ꎬ维持

氧化还原平衡ꎮ 上述结果表明ꎬ抗氧化酶系统的

协同作用不仅有助于减轻低温胁迫引起的氧化损

伤ꎬ而且还为芽体从休眠状态向萌发状态的过渡

提供了必要的保护机制ꎮ
２.３ 休眠解除过程中的转录组动态景观

２.３.１ 转录组测序及组装 　 选取室内低温模拟休

眠处理的 ４ 个不同发育时期的革叶猕猴桃样品开

展转录组测序ꎬ共获得 ９７.３０ Ｇｂ 的高质量干净数

据ꎮ 各单一样品的数据量均超过 ７.３２ Ｇｂꎬ测序准

确度良好ꎬＱ２０ 值范围为 ９６.７９％ ~９８.０１％ꎬＱ３０ 值

范围为 ９１.３３％ ~ ９４.３４％ꎬＧＣ 含量稳定在 ４６.４２％
至 ４７.３３％之间ꎮ 上述质控指标表明ꎬ测序数据质

量可靠ꎬ符合后续生物信息学分析的要求(表 ２)ꎮ
２.３.２ 差异表达基因(ＤＥＧｓ)统计分析 　 如图 ５ 所

示ꎬ对室内低温模拟处理的革叶猕猴桃样本进行

了主成分分析(ｐｒｉｎｃｉｐａｌ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ ａｎａｌｙｓｉｓꎬＰＣＡ)ꎬ
结果显示生物学重复间聚集紧密ꎬ表明组内样本

一致性较高ꎻ而不同处理组之间分离明显ꎬ反映了

较为显著的组间差异ꎬ验证了实验设计的合理性

与可靠性ꎮ 进一步对两两比较组间的 ＤＥＧｓ 进行

韦恩图分析ꎬ在 １９２ ｈ ｖｓ ０ ｈ、３８４ ｈ ｖｓ ０ ｈ 和 ５７６ ｈ
ｖｓ ０ ｈ ３ 个比较组中ꎬ分别鉴定出 １ ９２７ 个、７６９ 个

和 １ ８１０ 个特异性表达基因(图 ６:Ａ)ꎮ 其中ꎬ１９２
ｈ ｖｓ ０ ｈ 阶段的特异基因最多ꎬ高于其余 ２ 个时期ꎬ
揭示在休眠起始阶段ꎬ革叶猕猴桃可能通过激活

或抑制基因表达来响应低温胁迫ꎮ 与此同时ꎬ３ 组

比较发现ꎬ共同拥有的 ＤＥＧｓ 为 ８ １２８ 个ꎬ暗示这

些基因为低温响应过程中的核心调控因子ꎮ
通过对各处理组与对照的 ＤＥＧｓ 进行火山图

４３６ 广　 西　 植　 物 ４６ 卷



表 １　 革叶猕猴桃需冷量统计(０ ~ ７.２ ℃)
Ｔａｂｌｅ １　 Ｓｔａｔｉｓｔｉｃｓ ｏｎ ｔｈｅ ｃｈｉｌｌｉｎｇ ｒｅｑｕｉｒｅｍｅｎｔｓ ｏｆ
Ａｃｔｉｎｉｄｉａ ｒｕｂｒｉｃａｕｌｉｓ ｖａｒ. ｃｏｒｉａｃｅａ(０－７.２ ℃ )

采样日期
Ｄａｔｅ ｏｆ
ｓａｍｐｌｉｎｇ

低温积累时间
Ｔｉｍｅ ｏｆ ｌｏｗ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ

ａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎ (ｈ)

室内
Ｉｎｓｉｄｅ

室外
Ｏｕｔｄｏｏｒ

萌芽率
Ｒａｔｅ ｏｆ ｇｅｒｍｉｎａｔｉｏｎ

(％)

室内
Ｉｎｓｉｄｅ

室外
Ｏｕｔｄｏｏｒ

２０２３－１２－２０ ０ ０ ２３.０８ ２３.０８

２０２３－１２－２４ ９６ １２ ４６.４３ ２４.００

２０２３－１２－２８ １９２ １２ ５３.９７ ３２.３５

２０２４－０１－０１ ２８８ ６０ ５７.６９ ３８.７１

２０２４－０１－０５ ３８４ ７１ ６４.７１ ３６.６７

２０２４－０１－０９ ４８０ ７１ ７７.７８ ４４.４４

２０２４－０１－１３ ５７６ ７１ ７０.００ ４０.００

２０２４－０１－１７ ６７２ １３７ ６８.７５ ５１.４３

２０２４－０１－２１ ７６８ １３９ — ６５.００

２０２４－０１－２５ ８６４ １６９ — ７１.４３

２０２４－０１－２９ ９６０ １９７ — ７５.５６

２０２４－０２－０２ １ ０５６ ２０５ — ７２.０９

可视化分析ꎬ揭示了革叶猕猴桃在低温休眠过程

的转录调控模式ꎮ 在 １９２ ｈ ｖｓ ０ ｈ 比较组中ꎬ共鉴

定出 １２ ６８５ 个 ＤＥＧｓꎬ其中 ６ ０６７ 个基因上调表

达ꎬ６ ６１８ 个基因下调表达ꎻ３８４ ｈ ｖｓ ０ ｈ 组检测到

１１ ９７４ 个 ＤＥＧｓꎬ包含 ５ ４１３ 个上调基因和 ６ ５６１
个下调基因ꎻ而 ５７６ ｈ ｖｓ ０ ｈ 组中ꎬ则观察到 １１ ９５２
个 ＤＥＧｓꎬ其中上调基因为 ５ １８９ 个ꎬ下调基因达

６ ７６３个(图 ６:Ｂ－Ｄ)ꎮ 这些数据表明ꎬ各比较组共

有的 ＤＥＧｓ 可能构成了响应需冷量的核心调控网

络ꎬ为解析革叶猕猴桃低温休眠的分子机制提供

了关键线索ꎮ
２.３.３ 差异表达基因 ＧＯ 功能富集分析　 对 １９２ ｈ、
３８４ ｈ 和 ５７６ ｈ ＤＥＧｓ 的 ＧＯ 富集分析显示了富集

的前 ３４ 条通路(图 ７)ꎬ１９２ ｈ 富集的基因主要涉及

有机物合成运输过程、响应刺激和氧化还原过程ꎬ
３８４ ｈ 富集基因最多的是能量代谢过程、激素代谢

和糖等碳水化合物代谢过程ꎬ５７６ ｈ 富集基因最多

的是细胞分裂、木质素代谢和糖等碳水化合物代

谢过程ꎬ可能与木质素沉积增强芽体抗逆性有关ꎮ
革叶猕猴桃 ＤＥＧｓ 多富集于生长发育过程ꎮ
２.３.４ 差异表达基因(ＤＥＧｓ)ＫＥＧＧ 富集分析 　 为

在此基础上探究差异基因的生物学功能ꎬ分析差

异基因响应低温休眠的代谢通路ꎬ对 １９２ ｈ、３８４ ｈ
和 ５７６ ｈ 差异表达基因进行了 ＫＥＧＧ 富集分析ꎬ图
８ 显示革叶猕猴桃 １９２ ｈ、３８４ ｈ 和 ５７６ ｈ 共同的

ＤＥＧｓ 在 ＫＥＧＧ 数据库中共同富集到的 １０ 条通

路ꎬ多为 ＭＡＰＫ 信号通路、淀粉和蔗糖代谢、植物

激素信号转导通路ꎮ

３　 讨论与结论

３.１ 革叶猕猴桃需冷量积累的生理基础

休眠是多年生果树在长期进化过程中形成的

重要适应机制ꎬ通过内源调控暂时抑制生长ꎬ以规

避冬季不利环境条件ꎬ确保在春季条件适宜时恢

复生长ꎮ 革叶猕猴桃在冬季虽保持部分叶片绿

色ꎬ但其芽体依然进入内源性休眠状态且需要一

定时间的低温刺激才能解除休眠 ( Ｌａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ
１９８７ꎻ Ｈｏｒｖａｔｈ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００３ꎻ Ｒｏｈｄｅ ＆ Ｂｈａｌｅｒａｏꎬ
２００７)ꎮ 本研究表明ꎬ革叶猕猴桃的休眠解除是由

碳代谢、激素调控和抗氧化系统三者的协同作用

所推动ꎬ这一多系统交互网络构成了需冷量积累

的生理基础(Ａｔｋｉｎｓｏｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１３)ꎮ
３.１.１ 碳代谢系统与需冷量积累 　 碳代谢系统在

革叶猕猴桃休眠解除过程中扮演着至关重要的角

色ꎮ 本研究结果显示ꎬ休眠开始时ꎬ芽体中淀粉含

量较高ꎬ随着低温积累的持续ꎬ淀粉逐渐被水解为

葡萄糖、果糖和蔗糖等可溶性糖ꎮ 这一转化模式

既为芽体提供了所需的能量支持ꎬ又通过糖信号

调控 基 因 表 达ꎬ 在 此 基 础 上 推 动 休 眠 解 除

(Ｂｅａｕｖｉｅｕｘ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８ꎻ Ｆａｌａｖｉｇｎａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９)ꎮ
可溶性糖的积累在增强芽体对低温胁迫的耐受性

方面也发挥着重要作用ꎬ这表明碳代谢不仅是物

质和能量的基础ꎬ也是调控休眠解除的重要信号

通路(Ｙａｍａｇｕｃｈｉꎬ ２００８)ꎮ 与此同时ꎬ糖作为信号

分子ꎬ在休眠解除过程中发挥了调节作用ꎮ Ｓｕｚｕｋｉ
等(２０１２)研究表明ꎬ糖信号可通过调控转录因子

和其他代谢途径与激素信号网络产生交互作用ꎬ
共同调控芽体的休眠和生长过程ꎮ 因此ꎬ 碳代谢
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不同字母表示不同芽期之间的显著性差异(Ｐ<０.０５) ꎮ 下同ꎮ
Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｅｔｔｅｒｓ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ａｍｏｎｇ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｂｕｄ ｓｔａｇｅｓ (Ｐ<０.０５). Ｔｈｅ ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ.

图 １　 革叶猕猴桃休眠过程中花蕾含糖量的变化
Ｆｉｇ. １　 Ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ ｓｕｇａｒ ｃｏｎｔｅｎｔｓ ｉｎ ｆｌｏｗｅｒ ｂｕｄｓ ｏｆ Ａｃｔｉｎｉｄｉａ ｒｕｂｒｉｃａｕｌｉｓ ｖａｒ. ｃｏｒｉａｃｅａ ｄｕｒｉｎｇ ｄｏｒｍａｎｃｙ

图 ２　 革叶猕猴桃休眠过程中花芽脱落酸和赤霉素的含量变化
Ｆｉｇ. ２　 Ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ ＡＢＡ ａｎｄ ＧＡ ｃｏｎｔｅｎｔｓ ｉｎ ｆｌｏｗｅｒ ｂｕｄｓ ｏｆ Ａｃｔｉｎｉｄｉａ ｒｕｂｒｉｃａｕｌｉｓ ｖａｒ. ｃｏｒｉａｃｅａ ｄｕｒｉｎｇ ｄｏｒｍａｎｃｙ

的动态变化不仅为芽体提供了能量保障ꎬ还参与

了对低温胁迫的生理适应ꎮ
３.１.２ 激素系统对休眠解除的调控机制 　 植物激

素在休眠调控中处于核心地位ꎬ尤其是脱落酸

(ＡＢＡ)和赤霉素(ＧＡ)ꎮ 已有研究指出ꎬＡＢＡ 在休

眠维持阶段的高浓度抑制了芽体的细胞分裂和生

长ꎬ确保芽体处于休眠状态( Ｂａｘｔｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１４ꎻ
Ｍｉｔｔｌｅｒꎬ ２０１７)ꎮ 随着低温的积累ꎬＡＢＡ 的合成逐

渐受抑ꎬ降解途径被激活ꎬ从而导致 ＡＢＡ 含量下

降ꎮ 与此同时ꎬＧＡ 的含量则随着冷量的积累明显

上升ꎮ ＧＡ 既促进细胞伸长和分裂ꎬ又通过激活相

关的水解酶和结构蛋白的表达ꎬ推动休眠解除

(Ｗａｌｌ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００８ꎻＷａｌｔｏｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００９)ꎮ 在革叶

猕猴桃中ꎬＡＢＡ / ＧＡ 比值的变化是休眠解除的关

键生理标志ꎮ 随着 ＡＢＡ 的下降和 ＧＡ 的上升ꎬ芽
体从休眠状态过渡到生长状态ꎬ这一过程标志着
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图 ３　 革叶猕猴桃休眠过程中花芽吲哚乙酸和细胞分裂素的含量变化
Ｆｉｇ. ３　 Ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ ＩＡＡ ａｎｄ ＣＴＫ ｃｏｎｔｅｎｔｓ ｉｎ ｆｌｏｗｅｒ ｂｕｄｓ ｏｆ Ａｃｔｉｎｉｄｉａ ｒｕｂｒｉｃａｕｌｉｓ ｖａｒ. ｃｏｒｉａｃｅａ ｄｕｒｉｎｇ ｄｏｒｍａｎｃｙ

图 ４　 革叶猕猴桃休眠过程中花芽氧化还原酶含量变化
Ｆｉｇ. ４　 Ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ ｒｅｄｏｘ ｅｎｚｙｍｅ ｃｏｎｔｅｎｔｓ ｉｎ ｆｌｏｗｅｒ ｂｕｄｓ ｏｆ Ａｃｔｉｎｉｄｉａ ｒｕｂｒｉｃａｕｌｉｓ ｖａｒ. ｃｏｒｉａｃｅａ ｄｕｒｉｎｇ ｄｏｒｍａｎｃｙ

休眠的解除ꎮ 值得注意的是ꎬＩＡＡ 等其他植物激素

也在此过程中发挥了辅助作用ꎬ它们通过与 ＡＢＡ 和

ＧＡ 的相互作用ꎬ进一步调节激素信号的平衡ꎬ从而

确保休眠解除的顺利进行(Ａｒｃ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１３)ꎮ
３.１.３ 抗氧化系统在低温胁迫中的作用 　 低温既

促进需冷量的积累ꎬ又可能引发活性氧(ＲＯＳ)的

产生ꎬ进而对细胞造成损伤ꎮ 然而ꎬ适量的 ＲＯＳ 可

以作为信号分子ꎬ参与低温响应和休眠解除的调

控ꎮ 为了应对低温引起的氧化损伤 (Ｗｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１７)ꎬ革叶猕猴桃的抗氧化系统通过增加抗氧化

酶(如 ＳＯＤ、ＰＯＤ)的活性ꎬ维持细胞内的氧化还原

平 衡 ( ＭｃＰｈｅｒｓｏｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００１ꎻ Ｂｒｕｎｎｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１４)ꎮ ＲＯＳ 与激素信号之间存在复杂的相互作

用ꎮ 过量的 ＲＯＳ 会导致细胞损伤ꎬ但适量的 ＲＯＳ
则能激活与休眠解除相关的信号通路ꎮ 抗氧化系

统不仅能保护芽体免受低温胁迫的损伤ꎬ 而且还
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表 ２　 转录组数据统计
Ｔａｂｌｅ ２　 Ｓｔａｔｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｏｍｅ ｄａｔａ

样品编号
Ｓａｍｐｌｅ Ｎｏ.

原始数据
Ｒａｗ ｒｅａｄ

干净序列
Ｃｌｅａｎ ｒｅａｄ

错误率
Ｅｒｒｏｒ ｒａｔｅ
(％)

Ｑ２０ 值
Ｑ２０ ｖａｌｕｅ

(％)

Ｑ３０ 值
Ｑ３０ ｖａｌｕｅ

(％)

ＧＣ 含量
ＧＣ ｃｏｎｔｅｎｔ

(％)

Ｇ￣０ｈ￣１ ８０ １４９ ４９８ ７７ ９８０ ８４６ ０.０３ ９６.７９ ９１.３３ ４６.４２

Ｇ￣０ｈ￣２ ７６ １２３ ７２０ ７４ ３５９ ７０４ ０.０３ ９７.３２ ９２.３５ ４６.４９

Ｇ￣０ｈ￣３ ７１ ５３０ ３１２ ６９ １６０ ６３０ ０.０３ ９７.２４ ９２.２３ ４６.４８

Ｇ￣１９２ｈ￣１ ７３ ０１０ ９９６ ７１ ３３４ １２２ ０.０３ ９６.８５ ９１.４２ ４６.７８

Ｇ￣１９２ｈ￣２ ６９ ９９５ ５７２ ６８ ５７１ ４０６ ０.０３ ９７.２１ ９２.１６ ４６.５

Ｇ￣１９２ｈ￣３ ７９ ０２９ ３９２ ７６ ６８０ ３０６ ０.０３ ９６.８９ ９１.５７ ４６.５２

Ｇ￣３８４ｈ￣１ ８２ ７０８ ３２４ ８０ ３４５ ５８６ ０.０３ ９７.６２ ９３.０６ ４６.７５

Ｇ￣３８４ｈ￣２ ７０ ２９４ ７６２ ６８ ２０３ ５４８ ０.０３ ９７.２９ ９２.３３ ４６.６６

Ｇ￣３８４ｈ￣３ ８３ ６５６ ６６６ ８１ ５２７ ０５４ ０.０３ ９７.３２ ９２.４２ ４７.２８

Ｇ￣５７６ｈ￣１ ４６ ９７７ ５９２ ４５ ５８５ ４７２ ０.０３ ９７.７４ ９３.３３ ４７.３３

Ｇ￣５７６ｈ￣２ ４０ ２４０ ７９８ ３８ ８６７ ５３６ ０.０２ ９８.０１ ９４.３４ ４６.７６

Ｇ￣５７６ｈ￣３ ４３ ３９１ ８９６ ４２ ４５７ １４２ ０.０３ ９７.８２ ９３.５５ ４７.１７

图 ５　 革叶猕猴桃低温休眠下转录组主成分分析
Ｆｉｇ. ５　 ＰＣＡ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｏｍｅ ｏｆ Ａｃｔｉｎｉｄｉａ

ｒｕｂｒｉｃａｕｌｉｓ ｖａｒ. ｃｏｒｉａｃｅａ ｕｎｄｅｒ
ｌｏｗ￣ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｄｏｒｍａｎｃｙ

为激素信号通路的激活提供了必要的支持ꎮ 因

此ꎬ抗氧化系统在革叶猕猴桃的休眠解除过程中ꎬ
既作为防御机制保护细胞免受损伤ꎬ又通过信号

调节参与到整个休眠解除的调控网络中( Ｂａｒｂａ￣
Ｅｓｐíｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２２)ꎮ
３.１.４ 三大系统的协同调控网络 　 总体而言ꎬ革叶

猕猴桃的休眠解除是碳代谢、激素调控和抗氧化

系统三者的协同作用结果ꎮ 这三大系统通过糖信

号、激素信号和氧化还原信号的相互作用ꎬ形成了

一个多层次、动态的调控网络ꎬ确保了革叶猕猴桃

在低温胁迫下能够在合适的时机解除休眠ꎬ恢复

生 长 ( Ｅｒｅｚ ＆ Ｌａｖｅｅꎬ １９７１ꎻ Ｍｃｐｈｅｒｓｏｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ
１９９７ａꎬｂ)ꎮ
３.２ 本研究与落叶猕猴桃及其他果树休眠机制的

异同

常绿猕猴桃与落叶猕猴桃及其他果树在芽休

眠机制上既有相似之处ꎬ又存在明显差异ꎮ 总体

而言ꎬ多年生果树的芽休眠过程通常包括 ３ 个阶

段ꎬ即休眠诱导、维持和解除ꎮ 休眠解除的调控机

制核心在于环境信号(如低温、光周期)和内源性

因素(如激素信号) 的交互作用 ( Ｌｉｕ ＆ Ｓｈｅｒｉｆꎬ
２０１９ꎻＹａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２１)ꎮ 这些信号通过调控激素

平衡和关键转录因子(如 ＤＡＭ / ＳＶＰ 基因家族)的

表达ꎬ决定了芽体的生长－停止－再生长周期ꎮ 对

于常绿猕猴桃而言ꎬ其休眠解除机制在多个方面

与落叶猕猴桃和其他果树有所不同ꎮ 常绿猕猴桃

(如革叶猕猴桃)在冬季虽然保留部分叶片绿色ꎬ
但其芽体依然进入内源性休眠状态且对低温的响

应较为特殊ꎮ 以下是革叶猕猴桃与落叶猕猴桃及

其他果树在休眠机制上的主要异同:(１)低需冷量

特性与冷量积累的差异ꎬ革叶猕猴桃具有较低的

需冷量特性ꎬ 相比于落叶猕猴桃需要更少的低温
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图 ６　 革叶猕猴桃低温休眠下转录组韦恩图(Ａ)和差异表达基因火山图(Ｂ、Ｃ、Ｄ)
Ｆｉｇ. ６　 Ｖｅｎｎ ｄｉａｇｒａｍ (Ａ) ｏｆ ｔｈｅ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｏｍｅ ａｎｄ ｖｏｌｃａｎｏ ｄｉａｇｒａｍｓ (Ｂꎬ Ｃꎬ Ｄ)

ｏｆ ＤＥＧｓ ｏｆ Ａｃｔｉｎｉｄｉａ ｒｕｂｒｉｃａｕｌｉｓ ｖａｒ. ｃｏｒｉａｃｅａ ｕｎｄｅｒ ｌｏｗ￣ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｄｏｒｍａｎｃｙ

积累即可解除休眠ꎮ Ｚｈａｏ 等(２０１７)研究指出ꎬ革
叶猕猴桃在室内模拟低温下ꎬ５０％萌芽率对应的

需冷量为 １９２ ~ ２８８ ｈ(低于 ７.２ ℃ )ꎬ明显低于主流

品种‘海沃德’约 １ ０００ ｈꎮ 这一低需冷量特性使

得常绿猕猴桃能够适应温暖冬季ꎬ减少由于低温

不足引发的萌芽不齐等问题ꎮ 相比之下ꎬ落叶猕

猴桃(如‘海沃德’)通常依赖较高的冷量积累和

较长时间的低温刺激来解除休眠ꎮ 其休眠解除过

程中ꎬＡＢＡ 的浓度逐渐下降ꎬＧＡ 的含量上升ꎬ而这

一过程需要长时间的低温累积才能满足其较高的

需冷量要求(Ｌｕｅｄｅｌｉｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１１)ꎮ (２)激素响

应机制的差异ꎬ在革叶猕猴桃的休眠解除过程中ꎬ
ＡＢＡ / ＧＡ 比值的变化表现出较为迅速的动态转

变ꎮ 在休眠维持阶段ꎬＡＢＡ 含量较高ꎬ随着低温积

累的持续ꎬＡＢＡ 逐渐降低ꎬ而 ＧＡ 显著上升ꎮ 这种

变化促使芽体尽早从休眠状态过渡到生长状态ꎬ
表明了常绿猕猴桃在低需冷量环境中的适应性

(Ａｒｃ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１３)ꎮ 与此不同ꎬ落叶猕猴桃的休眠

解除通常伴随 ＡＢＡ 的缓慢下降且休眠解除的时间

跨度较长ꎮ 在落叶猕猴桃中ꎬＡＢＡ 持续下降直至

冷量满足ꎬＧＡ 的升高则相对较为平缓ꎬＤＡＭ / ＳＶＰ
类转录因子的高表达与 ＡＢＡ 的维持协同作用ꎬ共
同保持休眠状态ꎬ直到低温积累到足够程度后ꎬ才
会解除休眠(Ｆａｌａｖｉｇｎａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９)ꎮ (３)抗氧化

系统的响应与适应性差异ꎬ低温胁迫会导致 ＲＯＳ
的积累ꎬ 进而对细胞造成氧化损伤ꎮ 革叶猕猴桃
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１. 幼苗发育ꎻ ２. 水杨酸介导的信号传导途径ꎻ ３. 对机械损伤
应激响应ꎻ ４. 对水杨酸应激响应ꎻ ５. 对氧水平应激响应ꎻ
６. 对细菌来源分子应激响应ꎻ ７. 对缺氧应激响应ꎻ ８. 对生长
激素应激响应ꎻ ９. 对低氧水平应激响应ꎻ １０. 对蓝光应激响
应ꎻ １１. 水杨酸介导信号传导途径的调控ꎻ １２. 原形成层组织
生长ꎻ １３. 初生分生组织发育ꎻ １４. 光合作用和光应答ꎻ １５. 光
合作用ꎻ １６. 磷脂代谢过程ꎻ １７. 韧皮部发育ꎻ １８. 含酚化合物
代谢过程ꎻ １９. 有机磷酸酯运输ꎻ ２０. 有机酸跨膜运输ꎻ ２１. 木
质素代谢过程ꎻ ２２. 无机阴离子运输ꎻ ２３. 激素运输ꎻ ２４. 细胞
对盐胁迫的响应ꎻ ２５. 细胞对水杨酸刺激的响应ꎻ ２６. 细胞对
氧水平的响应ꎻ ２７. 细胞对有机环状化合物的响应ꎻ ２８. 细胞
对缺氧的响应ꎻ ２９. 细胞对低氧水平的响应ꎻ ３０. 细胞碳水化
合物生物合成过程ꎻ ３１. 细胞壁多糖代谢过程ꎻ ３２. 细胞壁大
分子代谢过程ꎻ ３３. 含苯环化合物代谢过程ꎻ ３４. 阴离子运输ꎮ
１. Ｓｅｅｄｌｉｎｇ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔꎻ ２. Ｓａｌｉｃｙｌｉｃ ａｃｉｄ ｍｅｄｉａｔｅｄ ｓｉｇｎａｌｉｎｇ
ｐａｔｈｗａｙꎻ ３. Ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｔｏ ｗｏｕｎｄｉｎｇꎻ ４. Ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｔｏ ｓａｌｉｃｙｌｉｃ ａｃｉｄꎻ
５. Ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｔｏ ｏｘｙｇｅｎ ｌｅｖｅｌｓꎻ ６. Ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｔｏ ｍｏｌｅｃｕｌｅ ｏｆ ｂａｃｔｅｒｉａｌ
ｏｒｉｇｉｎꎻ ７. Ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｔｏ ｈｙｐｏｘｉａꎻ ８. Ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｔｏ ｇｒｏｗｔｈ ｈｏｒｍｏｎｅꎻ
９. Ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｔｏ ｄｅｃｒｅａｓｅｄ ｏｘｙｇｅｎ ｌｅｖｅｌｓꎻ １０. Ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｔｏ ｂｌｕｅ ｌｉｇｈｔꎻ
１１. Ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ ｓａｃｌｉｃｙｌｉｃ ａｃｉｄ ｍｅｄｉａｔｅｄ ｓｉｇｎａｌｉｎｇ ｐａｔｈｗａｙꎻ １２.
Ｐｒｏｃａｍｂｉｕｍ ｈｉｓｔｏｇｅｎｅｓｉｓꎻ １３. Ｐｒｉｍａｒｙ ｍｅｒｉｓｔｅｍ ｔｉｓｓｕｅ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔꎻ
１４. Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ａｎｄ ｌｉｇｈｔ ｒｅａｃｔｉｏｎꎻ １５. Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓꎻ １６.
Ｐｈｏｓｐｈｏｌｉｐｉｄ ｍｅｔａｂｏｌｉｃ ｐｒｏｃｅｓｓꎻ １７. Ｐｈｌｏｅｍ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔꎻ １８.
Ｐｈｅｎｏｌ￣ｃｏｎｔａｉｎｉｎｇ ｃｏｍｐｏｕｎｄ ｍｅｔａｂｏｌｉｃ ｐｒｏｃｅｓｓꎻ １９. Ｏｒｇａｎｏｐｈｏｓｐｈａｔｅ
ｅｓｔｅｒ ｔｒａｎｓｐｏｒｔꎻ ２０. Ｏｒｇａｎｉｃ ａｃｉｄ ｔｒａｎｓｍｅｍｂｒａｎｅ ｔｒａｎｓｐｏｒｔꎻ ２１. Ｌｉｇｎｉｎ
ｍｅｔａｂｏｌｉｃ ｐｒｏｃｅｓｓꎻ ２２. Ｉｎｏｒｇａｎｉｃ ａｎｉｏｎ ｔｒａｎｓｐｏｒｔꎻ ２３. Ｈｏｒｍｏｎｅ
ｔｒａｎｓｐｏｒｔꎻ ２４. Ｃｅｌｌｕｌａｒ ｒｅｐｏｎｓｅ ｔｏ ｓａｌｔ ｓｔｒｅｓｓꎻ ２５. Ｃｅｌｌｕｌａｒ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｔｏ
ｓａｌｉｃｙｌｉｃ ａｃｉｄ ｓｔｉｍｕｌｕｓꎻ ２６. Ｃｅｌｌｕｌａｒ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｔｏ ｏｘｙｇｅｎ ｌｅｖｅｌｓꎻ
２７. Ｃｅｌｌｕｌａｒ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｔｏ ｏｒｇａｎｉｃ ｃｙｃｌｉｃ ｃｏｍｐｏｕｎｄꎻ ２８. Ｃｅｌｌｕｌａｒ
ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｔｏ ｈｙｐｏｘｉａꎻ ２９. Ｃｅｌｌｕｌａｒ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｔｏ ｄｅｃｒｅａｓｅｄ ｏｘｙｇｅｎ ｌｅｖｅｌｓꎻ
３０. Ｃｅｌｌｕｌａｒ ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｐｒｏｃｅｓｓꎻ ３１. Ｃｅｌｌ ｗａｌｌ
ｐｏｌｙｓａｃｃｈａｒｉｄｅ ｍｅｔａｂｏｌｉｃ ｐｒｏｃｅｓｓꎻ ３２. Ｃｅｌｌ ｗａｌｌ ｍａｃｒｏｍｏｌｅｃｕｌｅ
ｍｅｔａｂｏｌｉｃ ｐｒｏｃｅｓｓꎻ ３３. Ｂｅｎｚｅｎｅ￣ｃｏｎｔａｉｎｉｇ ｃｏｍｐｏｕｎｄ ｍｅｔａｂｏｌｉｃ
ｐｒｏｃｅｓｓꎻ ３４. Ａｎｉｏｎ ｔｒａｎｓｐｏｒｔ.

图 ７　 ＧＯ 富集分析
Ｆｉｇ. ７　 ＧＯ ｅｎｒｉｃｈｍｅｎｔ ａｎａｌｙｓｉｓ

１. 维生素 Ｂ６ 代谢ꎻ ２. 硫胺素代谢ꎻ ３. 萜类骨架生物合成ꎻ
４. 硫代谢ꎻ ５. 淀粉和蔗糖代谢ꎻ ６. 倍半萜和萜类生物合

成ꎻ ７. 嘌呤代谢ꎻ ８. 卟啉代谢ꎻ ９. 植物－病原体相互作用ꎻ
１０. 植物激素信号转导ꎻ １１. 光合作用ꎻ １２. 代谢通路ꎻ
１３. ＭＡＰＫ 信号通路－植物ꎻ １４. 赖氨酸降解ꎻ １５. 亚油酸代

谢ꎻ １６. 肌醇磷酸代谢ꎻ １７. 谷胱甘肽代谢ꎻ １８. 半乳糖代

谢ꎻ １９. 昼夜节律－植物ꎻ ２０. 各种植物次生代谢物的生物

合成ꎻ ２１. 次生代谢物的生物合成ꎻ ２２. ＡＢＣ 转运蛋白ꎮ
１. Ｖｉｔａｍｉｎ Ｂ６ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍꎻ ２. Ｔｈｉａｍｉｎｅ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍꎻ ３. Ｔｅｒｐｅｎｏｉｄ
ｂａｃｋｂｏｎｅ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓꎻ ４. Ｓｕｌｆｕｒ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍꎻ ５. Ｓｔａｒｃｈ ａｎｄ
ｓｕｃｒｏｓｅ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍꎻ ６. Ｓｅｓｑｕｉｔｅｒｐｅｎｏｉｄ ａｎｄ ｔｒｉｔｅｒｐｅｎｏｉｄ
ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓꎻ ７. Ｐｕｒｉｎｅ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍꎻ ８. Ｐｏｒｐｈｙｒｉｎ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍꎻ
９. Ｐｌａｎｔ￣ｐａｔｈｏｇｅｎ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎꎻ １０. Ｐｌａｎｔ ｈｏｒｍｏｎｅ ｓｉｇｎａｌ
ｔｒａｎｓｄｕｃｔｉｏｎꎻ １１. Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓꎻ １２. Ｍｅｔａｂｏｌｉｃ ｐａｔｈｗａｙｓꎻ
１３. ＭＡＰＫ ｓｉｇｎａｌｉｎｇ ｐａｔｈｗａｙ￣ｐｌａｎｔꎻ １４. Ｌｙｓｉｎｅ ｄｅｇｒａｄａｔｉｏｎꎻ
１５. Ｌｉｎｏｌｅｉｃ ａｃｉｄ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍꎻ １６. Ｉｎｏｓｉｔｏｌ ｐｈｏｓｐｈａｔｅ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍꎻ
１７. Ｇｌｕｔａｔｈｉｏｎｅ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍꎻ １８. Ｇａｌａｃｔｏｓｅ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍꎻ １９.
Ｃｉｒｃａｄｉａｎ ｒｈｙｔｈｍ￣ｐｌａｎｔꎻ ２０. Ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｏｆ ｖａｒｉｏｕｓ ｐｌａｎｔ
ｓｅｃｏｎｄａｒｙ ｍｅｔａｂｏｌｉｔｅｓꎻ ２１. Ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｏｆ ｓｅｃｏｎｄａｒｙ ｍｅｔａｂｏｌｉｔｅｓꎻ
２２. ＡＢＣ ｔｒａｎｓｐｏｒｔ ｐｒｏｔｅｉｎｓ.

图 ８　 ＫＥＧＧ 富集分析
Ｆｉｇ. ８　 ＫＥＧＧ ｅｎｒｉｃｈｍｅｎｔ ａｎａｌｙｓｉｓ

通过增强抗氧化酶(如 ＳＯＤ、ＰＯＤ)的活性来应对

低温胁迫ꎬ维持细胞内的氧化还原平衡ꎮ 这一过

程既有助于保护细胞免受低温引起的损伤ꎬ又为

休眠解除提供了必要的保护 ( ＭｃＰｈｅｒｓｏｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２００１)ꎮ 落叶果树在低温下的抗氧化系统响应较

为复杂ꎬ通常伴随较长时间的低温积累与抗氧化

酶活性的逐渐增强ꎮ 相比之下ꎬ常绿猕猴桃由于

低需冷量的特性ꎬ其抗氧化系统的响应速度较快ꎬ

０４６ 广　 西　 植　 物 ４６ 卷



并且能够在较短的时间内实现有效的抗氧化保

护ꎬ帮助芽体更快地从休眠状态恢复生长(Ｂｒｕｎｎｅｒ
ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１４)ꎮ (４)本研究与落叶猕猴桃及其他果

树休眠机制的异同ꎬ休眠解除的生态适应性ꎬ革叶

猕猴桃的低需冷量特性使其能够在温暖冬季环境

中维持较为稳定的生长周期ꎬ减少因寒冬不足带

来的生产风险ꎮ 相比之下ꎬ落叶猕猴桃和其他高

需冷量的果树品种则可能因低温不足而导致休眠

解除延迟和萌芽不齐等问题ꎬ影响产量和品质

(Ｗａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０ꎻ Ｐａｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２１ꎻ Ｙｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０２２)ꎮ

通过以上对比ꎬ可以看出常绿猕猴桃在休眠

机制上具有与落叶猕猴桃及其他果树显著的差

异ꎮ 这些差异主要体现在需冷量、激素响应、抗氧

化系统以及整体的生态适应性上ꎮ 这种差异正是

适应不同气候带(温带－亚热带)的遗传与生理基

础ꎬ革叶猕猴桃的低需冷量特性使其能够适应温

暖冬季环境ꎬ进而在气候变暖的背景下具有重要

的栽培潜力和育种价值ꎮ 这为在此基础上通过革

叶猕猴桃的遗传改良ꎬ解决全球气候变暖所带来

的“低冷量困境” 提供了理论依据和实践指导

(Ｎａｚｉｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２４ꎻＡｓａｄｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２４)ꎮ
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